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De snelheid waarmee energie en bouwstoffen worden opgenomen en omgezet, de
metabole snelheid is in de biologie een van de meest fundamentele. Verschillen in de
snelheid van het basale metabolisme, dit is het deel van het metabolisme dat nodig is
om in rust de vitale functies van het organisme in stand te houden (in beweging en
tijdens de groei wordt er natuurlijk veel meer energie omgezet), kunnen van betekenis
zijn op populatieniveau en zelfs verschillen op ecosysteemniveau verklaren. De
‘Metabolic Theory of Ecology’ (MTE) is een aantal jaar geleden gepresenteerd als een
kwantitatieve theoretische basis voor deze basale metabolisme snelheid die geldig is
voor alle organismen. De MTE heeft als uitgangspunt dat de basale metabole snelheid
kan worden uitgerekend op basis van de massa van een individu en de temperatuur.
De afhankelijkheid van de biomassa volgt uit de manier waarop de energie en bouw-
stoffen via een netwerk (vergelijk ons bloedvatenstelsel) door een organisme woren
getransporteerd. Alhoewel uiteraard geldt dat hoe groter het organisme is, des te
groter ook de energiebehoefte wordt, de toename is niet helemaal 1 op 1. De basale
metabole snelheid neemt volgens de MTE toe met de biomassa tot de macht 3/4. Voor
effect van temperatuur op de basale metabole snelheid wordt in de MTE een zoge-
naamde Arrhenius term gebruikt, een term die oorspronkelijk is opgesteld om het
effect van temperatuur op enzymatische omzettingssnelheid te beschrijven. De
formele uitwerking van deze principes in de MTE luidt als volgt: B = b0 * M
3/4 * e–E/kT
waarin B de basale metabole snelheid is, b0 de soortspecifieke normalisatie constante,
M3/4 de afhankelijkheid van de biomassa (M) en e–E/kT de Arrhenius term. In dit proef-
schrift wordt een bijdrage geleverd aan het debat dat na de publicatie van de MTE in
de literatuur is losgebarsten. 
In de MTE volgt de afhankelijkheid van de de metabole snelheid van de biomassa
uit een evolutionaire optimalisatie die plaatsvindt in het distributienetwerk in een
organisme, terwijl de afhankelijkheid van de temperatuur wordt verondersteld het
gevolg te zijn van puur fysisch-chemische effecten en volledig onafhankelijk van opti-
malisatie. Dit blijkt een onjuiste voorstelling van zaken te zijn. De Arrhenius relatie
blijkt alleen een beschrijving te geven van de metabole snelheidsverandering als een
organisme in korte tijd wordt overgebracht van de ene naar een andere temperatuur.
Als een organisme de kans krijgt om via acclimatie (fysiologische en/of morfologische
verandering van een enkel individu) of adaptatie (de veranderingen die via genetische
aanpassing over verscheidene generaties optreden) zich aan de nieuwe temperatuur
aan te passen, dan verdwijnt het effect van temperatuur op de snelheid van het meta-
bolisme. Door de snelheid van een aantal sleutel-enzymen te beinvloeden blijkt het
metabolisme van aangepaste individuen temperatuur-onafhankelijk te zijn geworden.
Ook laten de resultaten in dit proefschrift zien dat tijdens de er grote verschillen zitten
tussen soorten in de mate waarin korte termijn temperatuurwisselingen de basale
snelheid beinvloeden: de activatie-energie blijkt niet gelijk te zijn voor alle soorten. Bij
dieren is de activatie-energie positief gecorreleerd met de biomassa. 
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Het bouwplan van een organisme kan ook een effect hebben op de metabole snel-
heid. De manier waarop biomassa en metabole snelheid van elkaar afhangen zou
kunnen verschillen tussen b.v. planten en dieren. Ook de wijze waarop biomassa wordt
aangewend, b.v. bij planten wordt ingezet voor de aanmaak van blad of wortel (die
veel energie omzetten), of juist in houtige delen (die een lage metabole snelheid
hebben), kan een groot verschil opleveren. In dit proefschrift wordt beschreven dat bij
planten de biomassa-gerelateerde verschillen die optreden in de metabole snelheid,
afhankelijk zijn van de morfologische eigenschappen, zoals allocatiepatroon, bladop-
pervlak en pigment concentratie, niet toevallig ook de eigenschappen die bepalend zijn
voor de fotosynthese capaciteit. De conclusie is dat de metabole snelheid niet, zoals de
MTE als uitgangspunt heeft, simpelweg kan worden afgeleid van ‘first principles’.
Acclimatie en adaptatie aan een andere temperatuur heeft ook effecten op de
morfologie van een plant. Naast de veranderingen in ademhaling en fotosynthese, die
tot gevolg hebben dat de basale metabole snelheid vrijwel onafhankelijk van de
temperatuur wordt, zijn er verschillen in het ‘uiterlijk’ van de plant zichtbaar.
Acclimatisering leidt tot een verandering in het specifieke bladoppervlak, dat is het
bladoppervlak per gewicht, en de bladoppervlakte index, het aan het zonlicht blootge-
stelde bladoppervlak per eenheid plantgewicht. Bij geadapteerde planten, dus bij
ecotypes die afkomstig zijn uit verschillende klimaatzones, zijn deze verschillen niet
waar te nemen. Klaarblijkelijk is binnen een soort de plastische, fenotypische aanpas-
sing belangrijker dan de genetische. Waarbij we ons wel moeten realiseren dat de
mate van plasticiteit natuurlijk een genetisch basis heeft en tussen soorten verschild.
Verschillen in bladbouw kunnen een groot effect hebben op de metabole snelheid.
Als de temperatuur de bladmorfologie op een zodanige manier beinvloed dat deze de
thermodynamische effecten grotendeels opheffen, dan zou dit een additioneel mecha-
nisme kunnen zijn om de metabole snelheid temperatuur-onafhankelijk te maken. In
dit proefschrift wordt aangetoond dat het specifieke bladoppervlak (SLA) afhankelijk is
van het klimaat en wel op een manier die de temperatuurseffecten op de metabole
snelheid gedeeltelijk opheffen. Deze aanpassing van de SLA zowel bij acclimatisering,
als bij adaptatie optreedt. Bij acclimatie, dus bij de vergelijking binnen een soort, moet
wel worden aangetekend dat dit effect op de SLA niet aan een enkele klimaatsfactor
kan toegeschreven. In experimenten waarin alleen de temperatuur werd gevarieerd (en
alle andere klimaatsfactoren gelijk werden gehouden) werd juist gevonden dat de SLA
verandert op een manier die de een hogere metabole snelheid bevorderd. De andere
klimaatsfactoren, regen, wind, licht-intensiteit en –duur, etc. zorgen klaarblijkelijk voor
tegenwicht en (over)compenseren het acclimatieve temperatuureffect op de SLA.
Samenvattend kan worden geteld dat een beschrijving van de basale metabole
snelheid met behulp van de biomassa3/4 afhankelijkheid en de Arrhenius-vergelijking
voor de temperatuursafhankelijkheid een over-simplificatie van de werkelijkheid is. In
het laatste hoofdstuk wordt een getracht om op een formele manier de verschillende
invloeden op de basale metabole snelheid te beschrijven en te laten zien dat deze
complexer zijn dan aanvankelijk werd verondersteld. 
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